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TAXONOMISCHE MITTEILUNGEN

Nachbestaubungsphanomene

bei Orchideen -

oder der lange Weg des Pollens

von der Bestaubung zur Befruchtung

Key words: Bestdubung, Pollenschlauchwachstum, Narbenh&utchen, Nachbe-
stdubungsphanomene, Orchidaceae

Abstract: Orchidaceae is with around 30 000 species the biggest plant family.
Flowers have a similar architecture, but adaptations to different habitats are mani-
fold. Only few studies were carried out in last time in concern of pollination and
fecundation, most in the 19" century.

Orchid species of all the subfamilies except Vanilloideae were hand pollinated and
their post pollination phenomena documented. Pollinated flowers were clipped
and fixed for morphological studies following a time gradient respective to the
species. Pollen germination was observed and the respective growth rate of the
pollen tubes was determined. The time interval between pollination and pollen
germination varies greatly in the family, but is relatively constant within the in-
dividual subtribes. Orchidoideae, the subfamily with primarily terrestrial repre-
sentatives, show the shortest pollen germination time, while the Epidendroideae
with their mainly epiphytic representatives need the longest. After pollination in
Epidendroideae the stigma closes by inward curvature of the lateral stigma mar-
gins, by means of the rostellum or by swelling of the whole column. Epidendroideae
are partly distinguished by the possession of a pellicle which completely seals the
stigma surface from the outside world. Pollen germination begins on this pellicle;
the pollen tubes then grow through it without destroying it.

The Diandrae, the representatives with two anthers, discard their flowers after pol-
lination, while in the Monandrae the petals dry up after pollination or in rare cases
turn green.

The pollination and fertilization relationships in the orchids are essentially in line
with the existing systematic subdivision of the family.

Einleitung

Die Familie der Orchideen ist mit etwa
800 Gattungen und 30 000 Arten eine
der artenreichsten der Blitenpflan-
zen. lhre Komplexitdt und Diversitat
beziglich Bliutenformen und Bestau-
bungsmechanismen haben schon in
frlheren Zeiten zahlreiche Beobachter
fasziniert. Ihr Blitenbau ist sehr ein-
heitlich, er entspricht dem Grundplan
der pentacyclischen Lilienblite. Ab-
weichend davon ist die Dorsiventralitat
und die Abwandlung des medianen
Blltenblattes zur sogenannte Lippe,
dem Labellum. Die Verbreitung der Or-
chideen erstreckt sind Uber die ganze

Erde, wobei die Formenvielfalt in den
Tropen am groBten ist. Die Vermeh-
rung der Orchideen geschieht durch
mikroskopisch kleine Samen, die kein
Nahrgewebe besitzen. Diese werden
in einer riesigen Anzahl (schwankt von
Art zu Art, von mehreren Tausend bis
zu mehreren Millionen) aus einer sep-
tiziden Kapsel entlassen und durch
den Wind verbreitet. Um jedoch eine
dermaBen groBe Anzahl an Samen zu
produzieren, missen entsprechende
Pollenmengen auf die Narbe gelangen.
Zwingend ist daher die Ubertragung
des Pollens, nicht nur einzelner Pol-
lenkérner. Die mehr oder weniger kom-
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pakte Pollenmenge besteht aus durch
Sporopollenin und Elastoviscin zusam-
mengehaltenen Pollentetraden, den
Pollinien. Die Ausbildung von solchen
mehr oder weniger dichten Pollenver-
banden ist charakteristisch und wird im
Pflanzenreich nur noch bei den Apocy-
naceae (Asclepiadoideae) angetroffen.
Die Bezeichnung "Bestdubung" ist un-
glucklich, denn es wird ja kein Staub
(Blutenstaub, Pollen) transferiert, sie
wird hier jedoch beibehalten. Im angel-
séchsischen Sprachbereich wird von
"pollination" gesprochen, ein Begriff,
der den Sachverhalt préziser wieder-
gibt. In der vorliegenden Arbeit sollen
Vorgénge dargelegt werden, die sich
im Zeitraum zwischen Bestdubung und
Befruchtung im Bereich der Narbe, des
Narbenkanals und des Polliniums von
Orchideen abspielen. Es sind sowohl
makroskopische als auch mikroskopi-
sche Beobachtungen. Schon Mitte des
letzten Jahrhunderts wurden ausgiebi-
ge Untersuchungen Uber die Bestau-
bung und Befruchtung der Pflanzen
gemacht. Im Jahre 1823 beschreibt
AMICI die Pollenschldauche. 1858 ent-
deckte W. HOFMEISTER die doppelte
Befruchtung der Angiospermen. Kurze
Zeit darauf verodffentlichte F. HILDE-
BRAND seine Arbeit Uber die "doppel-
te Wirkung" des Pollens (Auslésung
der Eientwicklung und Befruchtung der



Eizelle). Er untersuchte einheimische
Orchideen nach der Bestdubung und
stellte fest, dass sich die Eizellen erst
einige Zeit nach der Bestaubung ent-
wickelten, zum Zeitpunkt der Bestau-
bung also nur rudimentédr vorhanden
waren. Blieben die Blliten jedoch un-
bestaubt, fand keine Entwicklung der
Eizellen statt.

In einer weiteren Arbeit teilte er mit,
dass die Auslésung der Eientwicklung
auch durch fremde Pollen ermdglicht
werden kann. Kurze Zeit spéater stellte
E. STRASBURGER 1877 seine Arbeit
"Befruchtung und Zellteilung" vor, in
welcher er ausfihrlich auf die Verhalt-
nisse bei den europaischen Orchideen
(Orchidoidae) einging. 1878 berich-
tete M. TREUB Uber die Embryoent-
wicklung einiger Orchideen. L. GUI-
GNARD war nach HILDEBRAND der
zweite, der sich mit Bestdaubung und
Befruchtung bei tropischen Orchide-
en der Unterfamilien Cypripedioideae,
Epidendroideae und Vandoideae be-
schaftigte. DUNCAN und CURTIS un-
tersuchten intensiv die intermittierende
Fruchtentwicklung bei verschiedenen
tropischen Orchideen. Erst ab 1969
wurden die ersten ausfihrlicheren Ar-
beiten Uber Orchideennarben vorge-
stellt (PAIS, CALDER und SLATER).
Obwohl schon sehr viel Uber Bestau-
bung und Befruchtung bei den Orchi-
deen gearbeitet wurde, lasst sich kei-
ne allgemeine Aussage flr die ganze
Familie machen. Bisher wurden immer
nur wenige Arten auf diese Fragestel-
lung hin untersucht. Auch die vorlie-
gende Arbeit leistet nicht mehr als ein
zusétzliches Mosaiksteinchen zum
Komplex Bestdubung und Befruchtung
bei Orchideen. Obwohl schon mehr
als 30 Jahre zuriickliegend, hat diese
Arbeit (die unverdffentlichte Diplom-
arbeit des Autors) nichts an Aktualitat
verloren, denn es wurde kaum in dieser
Richtung geforscht. So ist der aktuelle
VorstoB3 nichts weiter als eine Erinne-
rung an brachliegende zu erforschende
Verhaltnisse.

Material und Methoden

Die in den Gewachshdusern des bota-
nischen Gartens der Ruprecht-Karls-
Universitét Heidelberg (HEID) kultivier-
ten Orchideen wurden je nach Bedarf,

meistens im 1-Tagesabstand bestdubt
und dort belassen. Es wurden folgende
Arten untersucht (die Nummern sind
Referenznummern des Botanischen
Gartens Heidelberg): Acriopsis javanica
0-11111, Anguloa uniflora, Brassia sp.
0-14520, Coryanthes speciosa, Cattleya
purpurata 0-6838 und 0-16766, Ludisia
discolor 0-3744, Miltoniopsis vexillaria
0-18238, Odontoglossum maculatum,
Oncidium sp., Osmoglossum pul-

chellum, Paphiopedilum callosum,
Paphiopedilum chamberlainianum,
Paphiopedilum glaucophyllum,

Phragmipediumsargentianum 0-17737,
Pleurothallis galeata, Sigmatostalix gu-
atemalensis, Sigmatostalix picturatissi-
ma 65040 und 44762 sowie Stanhopea
candida 0-18541. Nach verschiedenen
Zeiten wurden die bestaubten Bluten
geerntet, in 3% Glutaraldehyd, in 0,1
mol Cacodylat-Puffer (Dimethylarsin-
sédure-Natrium, pH 7,2) in der Kélte
(Kthlschrank, bei etwa 4 °C) einen Tag
fixiert. Da die Objekte im Fixationsmit-
tel nicht sofort untergingen, wurden sie
mehrmals mittels Wasserstrahlpumpe
im Exsikkator entliftet.

Die ersten Objekte wurden in Kunst-
harz eingebettet und dann mit Glas-
messern am Ultramikrotom geschnit-
ten. Es gab jedoch Probleme mit
dem Schneiden gréBerer Objekte; die
Durchdringung der Objekte mit Kunst-
harz war zu schlecht. Sie lieBen sich
nicht als Ganzes schneiden, sondern
zerfielen in Einzelteile. Auch der Um-
weg Uber GMA (Methacrylsdure-hydro-
xyethylester) flihrte zu keinen besseren
Schneideresultaten. Bei groBen Ob-
jekten wurde deshalb auf die bewéhr-
te Paraplastmethode zurtckgegriffen,
die schlieBlich nach tagelangen Ver-
suchen zufriedenstellende Ergebnis-
se lieferte. Nach der Fixation gab es
damit 2 Wege die Objekte weiter zu
bearbeiten. Fir die Kunstharzeinbet-
tung wurden die bestdubten Bluten
mehrmals in 0,1 mol Cacodylat-Puffer
gespult, in 1% Osmiumtetroxid (in 0,1
mol Cacodylat-Puffer) nachfixiert, in
Cacodylat-Puffer und danach in Aqua
bidest. gewaschen und anschlieBend
in 1% Uranylacetat (1 Stunde im
Dunklen) fir spatere Dinnschnitte und
Transmissions-Elektronenmikroskopie
kontrastiert. Vor der Entwésserung in
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der aufsteigenden Acetonreihe (30 %,
50 %, 70 %, 90 %, 95 %, 100 %, 100 %
je 20 min), wurden sie 5 x in Aqua bi-
dest. gespult. Das Aceton wurde dann
gegen Propylenoxid ausgetauscht (3
x je 10 min in Propylenoxid gespult).
AnschlieBend kamen die Objekte in
ein Propylenoxid Kunstharz-Gemisch
(LX-112 Embedding Medium der Fir-
ma Ladd Research Industries Inc.) im
Verhaltnis von 3:1 und wurden Uber
Nacht 12 Stunden in geschlossenen
GeféBen rotiert. Am néchsten Tag wur-
de das Kunstharz-Lésungsmittelge-
misch gegen eines im Verhdltnis von
1:1 ausgetauscht; nach 4 Stunden das
verdinnte Kunstharz gegen ein z&h-
flissigeres Gemisch im Verhaltnis von
1:3 gewechselt und weitere 4 Stunden
in offenen GefaBen rotiert, um das L6-
sungsmittel zu verdampfen. Anschlie-
Bend wurden die Objekte in neue Ge-
féBe mit purem Kunstharz Ubertragen
und Uber Nacht in geschlossenen Ge-
féBen rotiert. Am néchsten Tag wurden
sie in Silikon-Einbettungsrahmchen
orientiert, bei 40 °C einen Tag vor- und
bei 60 °C einen Tag endpolymerisiert.
Die entstandenen Bléckchen konnten
jetzt am Ultramikrotom semidiinn, d. h.
1 -2 pm dick geschnitten werden. Die
Schnitte wurden in Wasser auf einer
Streckbank gestreckt und gleichzeitig
mit dem Verdunsten des Wassers auf-
geklebt. AnschlieBend wurden sie mit
Toluidinblau direkt gefarbt; durch Auf-
bringen eines Tropfens Farbstoffes auf
den aufgeklebten Schnitt und anschlie-
Bende Trocknung bei 50 °C im Waér-
meschrank. Nach dem Abspllen des
Uberschissigen Farbstoffs mit Wasser
wurde der Schnitt im Lichtmikroskop
(Hellfeld, Phasenkontrast) betrachtet
und gegebenenfalls mit einem Wild M
20 Photomikroskop fotografiert.

GroBere Objekte, wie die Narben von
Paphiopedilum, Cattleya, Encyclia und
Coryanthes wurden nach der Fixation
in einer aufsteigenden Alkohol-tertidren
Butanol-Reihe je einen Tag entwéssert.
Die Stufen 50 - 95 % wurden mit dem
roten Farbstoff Erythrosin versetzt,
um die Objekte anzufarben, was fir
die spétere Orientierung im Paraplast
wichtig war. Danach wurden die in
reinem tertidren Butanol befindlichen
Objekte mit Paraplast unterschichtet,
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in das sie langsam absanken. Die Ob-
jekte wurden dann in Formen Uberflhrt
und darin mit einer heiBen Praparier-
nadel orientiert. Nach dem Erkalten
und Aufblocken wurden die gréBeren
mit dem Schlittenmikrotom, die kleine-
ren mit dem Rotationsmikrotom etwa
7 — 10 ym dick geschnitten. Die Schnit-
te wurden auf mit EiweiBgelatine be-
strichenen Objektragern gestreckt und
aufgeklebt. AnschlieBend wurden sie in
Xylol entparaffiniert (2 x 10 min), tber
eine Xylol-Isopropanol-Zwischenstufe
in Isopropanol Uberflhrt, in einer ab-
steigenden Alkohol-Reihe bis 50 % auf
die Farbstoffldsung vorbereitet, 5 -7
min in Haematoxilin/Delafield gefarbt,
in Ethanol/HCI differenziert, in Etha-
nol/NH3 neutralisiert und in gleichen
Schritten rlickwarts, jedoch in frischen
Lésungen wieder in Xylol Uberflhrt.
Auf die tropfnassen Objekttrager wur-
de Vitro Clud als Eindeckungsmittel
aufgetropft und sofort die Deckglaser
aufgebracht. Nach dem Abtrocknen
konnten sie mit dem Photomikroskop
ausgewertet werden.

Versuche zum Verschluss der Narbe:
Die Versuche wurden mit frisch gegos-
senen Agarblockchen durchgefiihrt,
welche direkt der Narbe appliziert
wurden. Dem gerade noch flissigen
Agar wurden die verschiedenen steril-
filtrierten Phytohormone zugegeben
und zwar entsprechend einer Endkon-
zentration von 1 mg/l. Es wurden die
Pflanzenhormone Indolessigsaure |ES,
Naphtylessigsaure NES, Benzylamino-
purin BAP und eine Agar-Blindprobe
verwendet. Die geschnittenen Agar-
bléckchen hatten etwa die GroBe eines
Polliniums von Miltoniopsis, auf deren
Narbe sie aufgebracht wurden. Die
untersuchten Gattungen wurden nach
dem System in Genera Orchidacearum
1-6 (PRIDGEON et al. 1999 - 2014)
geordnet und die Aussagen kritisch
auf ihre systematische Verwertbarkeit
untersucht.

Ergebnisse

a) Cypripedioidae Garay

Die Gattung Paphiopedilum weist zur
Zeit der Anthese eine glatte, glanzende
und trockene Narbe auf. Sie ist konvex,
erhaben und zeigt pilzformige Gestalt
(Abb. 1). In der Mitte besitzt sie eine

leicht y-formige Vertiefung. Hier stoBen
die drei Narbenlappen zusammen. Der
Pollen der beiden lateralen Antheren
liegt in pastenartiger Konsistenz vor.
Auf empfangnisbereiten Narben haftet
er sehr gut. Sind diese jedoch schon
gealtert, ist das Haftungsvermdégen
stark herabgesetzt. Ebenso schlecht

haftet die Pollenmasse auf Narben,
die durch Besprihen mit Wasser oder
durch hohe Luftfeuchtigkeit feucht ge-
worden sind. Auf bestdubten Narben
verflieBt nach 3 -4 Tagen die Pollen-
masse, nach 6 -7 Tagen beginnt die
Narbe zu welken und am 8. Tag ist sie
vollstandig verwelkt. Das Gleiche ge-

schieht mit den BIU-
tenblattern. Nach
10-12 Tagen wirft
die Pflanze die Blite
komplett ab. Aufrecht
stehen bleibt ein leicht
geschnébelter Frucht-
knoten. Im Paraplast-
schnitt |&sst sich das
Narbengewebe sehr
gut vom restlichen Ge-
webe unterscheiden.

Die Zellen der Narbe sind nur etwa
1/4 -1/2 mal so groB wie die des
restlichen Gynostemiums. Die rand-
stdndigen Narbenzellen sind meist
langgestreckt und senkrecht zur
Narbenoberflaiche angeordnet. Die
mehr im Zentrum der Narbe stehen-
den Zellen sind kugelig und locker,
d. h. interzellularenreich gepackt.
Der Narbenkanal ist von Schleim
und Zellresten ausgeflllt. 7 Tage
nach der Bestaubung ist ungefahr
2/3 der Pollenmasse gekeimt. Die
Pollenschlduche weisen eine Lé&n-
ge von etwa 12 mm auf und haben
bereits die Stelle passiert, an der die
spatere Abtrennung (Abszission) der
Blite erfolgt. Nach 8 Tagen sind nur
noch etwa 1/8 der Pollenkdrner am
distalen Ende der Pollenmasse un-

1. Narbenldngsschnitt von Paphiopedilum callosum, seitlicher Rand

2. Keimender Pollen (Po) auf der Narbe (Na) von Paphiopedilum callosum, 8 Tage

nach der Bestaubung

3. Paphiopedilum callosum Langsschnitt, Abszissionsstelle Bllte/Fruchtknoten;
die Trennlinie verlauft von der Verjingung quer durch das Bild (Pfeile).



gekeimt zu erkennen (Abb. 2).

Auf Schnitten, die die Umgebung der
Trennstelle zeigen, lassen sich kleine
kugelige Zellen in Langsreihen orientiert
erkennen (Abb. 3). Zwischen ihnen be-
finden sich groBe Interzellularen.

Die Gattung Phragmipedium besitzt
eine papillése Narbe, die ebenfalls pilz-
férmig erhaben und mit einer y-formi-
gen Vertiefung in der Mitte versehen ist.
Die Pollenkdrner sind hier zu Pollinien
vereinigt. Beim Zerdricken der Pollinien
wird der weiBe, krimelige Pollen frei.
Zwei Tage nach der Bestdubung sind
Narbe und Pollen feucht; der Pollen
fangt an zu zerflieBen. Die gesamte BIU-
te wird nach 5 Tagen abgeworfen.

b) Orchidoideae LinpL.

Tribus Cranichideae LiNDLEY

Subtribus Goodyerinae KLoTzscH

Aus dieser Unterfamilie wurde die Art
Ludisia discolor (Ker GawL.) BLUME aus-
giebig untersucht. Die Narbe der Art ist
zur Zeit der Anthese feucht, liegt offen
und erstreckt sich etwa uber eine Fla-
che von 2 mm?. Sie ist aufféllig tordiert,
was die Orientierung im Schnitt sehr
schwierig macht. Die Anthere liegt dor-
sal, das Pollinium zerfallt in einzelne
Massulae und besitzt einen Stipes mit
Viscidium. Im Querschnitt zeigt die Nar-
be elongierte, senkrecht zur Oberflache
stehende Zellen, die, geférbt, im Licht-
mikroskop sehr lichtdicht granuliert er-
scheinen. Die Zellen besitzen sehr gro-
Be, vereinzelt langgestreckte Kerne und
nur, wenn Uberhaupt vorhanden, kleine
Vakuolen (Abb. 4). Die Wande dieser
Zellen sind in Aufldsung begriffen, die
Zwischenrdume mit Schleim gefllt. Die
papillenghnlichen Narbenzellen sind
durch ihre GréBe, Form und Langsori-
entierung gut vom darunter liegenden
Gewebe zu trennen. Sie sitzen wie ein
Pilzhut auf einer Schicht ebenfalls lang-
licher Zellen, die die Verbindung zum
Narbenkanal herstellen.

Der Narbenkanal ist vollstdndig mit
elongierten Zellen ausgefullt. Bereits
4,5 Stunden nach der Bestaubung sind
die ersten Pollenschlduche zu erken-
nen. lhre L&nge ist auf den Querschnit-
ten nicht mehr auszumessen. Sie ver-
lieren sich zwischen den Narbenzellen
bzw. wachsen aus der Schnittebene

heraus (Abb. 5). Je nach Orientierung
der Massulae sind mehr oder weni-
ger Pollenkdrner gekeimt, am meisten
jedoch bei flach auf der Narbe auflie-
genden Paketen. Die Narbe l&sst noch
keine Veradnderung zu der im unbe-
stdubten Zustand erkennen.

Nach 30 Stunden sind flach auf der
Narbenoberflache liegende Massulae
restlos ausgekeimt. Die Narbe ist be-
reits starker verschleimt. 55 Stunden
nach der Bestaubung fallt es schwer,
die ehemaligen Zellgrenzen der Nar-
benpapillen auszumachen. Die Nar-
benzellen gehen langsam in undiffe-
renzierten Schleim Uber. An den z. T.

Die Orchidee 8(11), 2022/E-Paper = Nachbestdubungsph&nomene bei Orchideen 77

bereits ausgekeimten Massulae zieht
sich der Narbenschleim konkav empor.
Bei hoch aus der Narbenoberflache
aufragenden Massulae sind am dista-
len Ende noch ungekeimte Pollenkor-
ner zu sehen (Abb. 6).

Am 4. Tag lasst sich lediglich die ur-
sprungliche Form der Massulae er-
kennen. Die Narbenzellen sind total
verschleimt und weisen eine Textur
in Richtung Narbenkanal auf (Abb. 7).
Nach 5 Tagen beginnt die Narbe abzu-
trocknen. Die Reste der Massulae he-
ben sich, ebenso wie die vertrocknete
Narbe, von der Saulenoberflache ab.
Die ehemals gelben Massulae sind nun

4. Unbestaubte Narbe von Ludisia discolor quer geschnitten

5. Auskeimende, auf der Narbe (Na) liegende Massulae (Ma) von Ludisia discolor
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braun gefarbt (Abb. 8).

Tribus Orchideae DRressLErR et
Dobson

Subtribus Orchidinae DRESSLER
et Dobson

Bei Ophrys lutea Cav. sind 3 Tage
nach der Bestdubung bereits alle
Massulae ausgekeimt. Auf den
Schnitten lassen sich die leeren
Hullen der ausgekeimten Massu-
lae deutlich ausmachen. Die Nar-
be ist etwa 16 mm?2 groB3 und mit
einem klebrigem Schleim gefullt.

c) Epidendroidae LiNDLEY
Tribus Epidendreae KuntH
Subtribus Laeliinae BENTHAM
Aus dieser Subtribus wurden
verschiedene Arten der Gattung
Cattleya untersucht, wenn auch
nur stichprobenartig. Sie weisen

eine schalenférmig vertiefte, feuchte
Narbe, einen leeren Narbenkanal und
feste Pollinien auf. Einen Tag nach
der Bestaubung wird das vorher mat-
te Pollinium transparent glédnzend. Die
Paraplastschnitte zeigen am 1. Tag ei-
nige gekeimte Pollenkérner am Rande
des Polliniums. Die Pollenschlduche
erreichen die 4 —5-fache L&nge des
Pollenkorndurchmessers. Am 3. Tag ist
bei Cattleya purpurata (LINDL. et PAXTON)
RoLuisson ex LinoL. ein Drittel des flach
aufliegenden Polliniums gekeimt (Abb. 9).
Die ehemalige Hohe des Polliniums
lasst sich durch die Hillen der aus-

6. Auskeimende Massulae (Ma) von
Ludisia discolor 55 Stunden nach
der Bestaubung

7. Vollstandig ausgekeimte Massu-
lae (Ma) von Ludisia discolor nach
4 Tagen

8. Abtrocknende Narbe (Na) von
Ludisia discolor nach 5 Tagen im
Querschnitt

9. Ausschnitt aus Narbe und Polli-
nium von Cattleya purpurata,
3 Tage nach der Bestaubung:
nicht gekeimte Pollenkérner (nPo);
ausgekeimter Bereich (aPo); Pol-
lenschlauche (PoS); Pfeile weisen
auf Sporopolleninplatten hin.
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gekeimten Pollenkdrner gut rekonst-
ruieren. Die Pollenschlduche wachsen
zielgerichtet in den Narbenkanal und
sind in diesem Stadium maximal 7,5
mm lang. Nach 6 Tagen weisen sie eine
Lénge von 9 mm auf.

Subtribus Pleurothallidinae LinbLEY
ex G. Don

Nahe verwandt mit den vorherigen Ar-
ten, jedoch einer anderen Subtribus,
namlich den Pleurothallidinae LinDL.,
zugehorig, ist Pleurothallis galeata
LinoL. Bei dieser Art liegt die feuch-
te Narbe zwischen den Saulenfliigeln
eingebettet. Das weit heruntergezo-
gene Rostellum verbirgt sie fast ganz.
Im Querschnitt ist sie sichelférmig ge-
krimmt. Nach auBen wird sie von einer
Art Hautchen von 11 pm Dicke abge-
schlossen (Abb. 10). Darunter befinden
sich frei im Narbenschleim flottierende
Zellen. Diese Zellen sind kugelig bis
spindelférmig. lhre Anzahl nimmt zum
Narbengrund hin zu. Sie lassen sich in-
tensiv mit Toluidinblau farben und sind
im Vergleich zum restlichen Saulenge-
webe nur etwa halb so groB3. Das Haut-
chen weist rundliche bis ovale Ein-
schlisse von unterschiedlicher GréBe
auf. Die Pollinien liegen in 2-Zahl vor und
besitzen Pollentetraden von 12 um (Einzel-
korn 5 pm Durchmesser). In den Pollinien
finden sich ausgedehnte Bereiche, die
durch viel kleinere, wahrscheinlich ste-
rile Pollentetraden ausgezeichnet sind.
Die Randtetraden sind mit Sporopolle-
ninkappen versehen.

15 Stunden nach der Bestdubung hat
sich noch nichts im Bereich der Narbe
und der Pollinien veréndert. Das Polli-
nium liegt auf dem Hautchen (Abb. 11).
Nach 40 Stunden sind einige Tetraden
leicht geschwollen und beginnen zu
keimen (Abb. 12). 110 Stunden nach
der Bestdubung ist knapp die Halfte

10. Querschnitt durch die Sdule von
Pleurothallis galeata im unbe-
stéubten Zustand, Narbe (Na) mit
Hautchen (H) und Rostellum (Ro)

11. Pleurothallis galeata 15 Stunden
nach der Bestdubung; Narbe (Na);
Pollinium (Po); sterile Bereiche
des Polliniums (sPo); Hautchen
(H)
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12. Pleurothallis galeata, Narbenschleimzellen (NaS), Hautchen (H) und gerade
auskeimendes Pollenkorn (aPo) nach 40 Stunden
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des Polliniums ausgekeimt. Die Pollen-
schlduche durchwachsen das Hautchen
(Abb. 13 und 14). Unterhalb des Polli-
niums befinden sich, im Vergleich zum
restlichen Narbenbereich, auffallend
viele flottierende Narbenschleimzellen.

Tribus Cymbidieae PriTzer

Subtribus Maxillariinae BENTHAM
Bifrenaria charlesworthii RoLre aus der
Subtribus Maxillariinae zeigt 8 Tage
nach der Bestaubung nur noch die lee-
ren Hullen der Pollenkérner. Einige der
Pollenschlduche lassen sich gut verfol-
gen, sie wachsen senkrecht von dem
Pollinium weg in Richtung der Nar-
benoberflache, um dann kurz vor de-
ren Erreichen in Richtung Fruchtknoten
abzubiegen.

Anguloa virginalis aus der Subtribus
Maxillariinae besitzt ein dreizéhniges
Rostellum. Die drei Z&hne liegen par-
allel und zeigen im unbestdubten Zu-
stand zur Basis der Saule (Abb. 15).
Drei Tage nach der Bestdubung haben
sich die beiden lateralen Zdhne um 45°
gedreht und schlieBen Ubereinander
liegend die Narbe ein (Abb. 16). Die
Séule ist zu dieser Zeit schon leicht
verdickt.

Subtribus Stanhopeinae BENTHAM

Aus der Tribus Cymbidieae PFiT-
zer wurden die meisten verschiede-
nen Subtriben untersucht. Die Gat-
tung Stanhopea aus der Subtribus
Stanhopeinae besitzt Narben, die als
schmaler quergestellter Spalt nahe der
Spitze der sehr langgestreckten Saule
sitzen. Ein Hautchen ist hier nicht vor-
handen. Bereits einen Tag nach der
Bestdubung beginnt sich die Saule zu
verdicken, der schmale Narbenspalt
wird dabei geschlossen. Das Pollinium
dieser Gattung weist Sporopollenin-
Platten und -Schuppen auf der Ober-
flache auf. Die Pollenschlauche wach-
sen jeweils in Bindeln zwischen diesen
Sporopolleninplatten aus. 3 Tage nach
der Bestaubung sind die Pollenschlau-
che bereits 2,5 mm lang und der Tet-
radenverband ist aufgeldst (Abb. 17).
Auskeimende Pollenkérner haben ei-
nen Durchmesser von 13 pm, die noch
nicht ausgekeimten, im Zentrum des
Polliniums liegenden, einen Durchmes-
ser von 9 pm. Die gerade auskeimen-
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den Pollenkérner sind also leicht
gequollen. Bei der ebenfalls dieser

Subtribus

zugehdrigen  Gattung

Coryanthes sehen die Verhéltnisse

13.

14.

15.

Pleurothallis galeata, 110
Stunden nach der Bestau-
bung; Querschnitt durch
Narbe (Na) mit Hautchen (H),
darauf liegend das Pollinium
(Po); ausgekeimter Bereich
(aPo)

wie Abb. 13, jedoch starker
vergroBert, Pollenschlduche
(Pfeile) durchwachsen das
Hautchen (H).

Anguloa virginalis, in der
Bildmitte S&ulenspitze mit
dreiarmigem Rostellum




ganz ahnlich aus (Abb. 18). Die Pollen-
schlduche sind nach 4 Tagen bereits
8 mm gewachsen, die auskeimenden
Pollenkérner weisen einen Durchmes-
ser von 13 pm auf. Auch hier ist, wie bei
der vorherigen Art, der Narbenkanal lo-
cker mit sehr langen, spindelférmigen
Zellen und Schleim ausgefllt.

Subtribus Oncidiinae BENTHAM

Die untersuchten Gattungen Sig-
matostalix, Oncidium, Brassia und
Miltoniopsis zeigen schon bald nach
der Bestdubung eine vollstandig ver-
schlossene Narbe. Bei allen untersuch-
ten Gattungen ist die Narbe schalen-
férmig vertieft, feucht, klebrig und von
einem Hautchen Uberzogen.

Nach der Bestdubung von Sigmatostalix
liegt zunachst das Pollinium auf dem
Hautchen der Narbenoberflache (Abb.
19 und 20). Der Verschluss der Nar-

16.Anguloa virginalis, in der Bildmitte
durch Rostellum (Ro) verschlos-
sene Narbe, 2 Tage nach der
Bestdubung. Das der Bllte
eigene Pollinarium liegt auf der
verschlossenen Saule. Von
dem zur Bestdubung verwende-
ten Pollinarium ist nur ein Teil des
Stipes und das Viscidium sichtbar.

17. Stanhopea candida, Langsschnitt
durch die Saule 3 Tage nach

17

der Bestaubung. Nar-
benkanal (NaK); ausge-
keimte Pollenk&rner
(@Po); nicht gekeimter
Bereich (nPo); Pollen-
schlauche (PoS); ver-
schlossene Narbe (Na)

18. Coryanthes speciosa,

19.

Léngschnitt durch die
Séaule einer bestdubten
Blute; ausgekeimte
Pollenkorner (aPo);
noch nicht gekeimter
Bereich (nPo); Narben-
kanal (NaK); verschlos-
sene Narbe (Na); Sporo-
polleninplatten (SPI)

Sigmatostalix guatema-
lensis, Narbenrand (Na)
mit Hautchen (H)
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benflache erfolgt durch Einwartskrim-
mung der Narbenrénder. Nach 5 Tagen
ist die Narbe vollstdndig verschlossen
(Abb. 21 und 22). Die Saulenspitze ist
kugelig angeschwollen. Im Querschnitt
durch die Saule sieht man das Pollini-
um also nicht offen auf dem Hautchen
liegen, sondern von den an der Spitze
verhakten Narbenréndern eingeschlos-
sen. Die Rénder verwachsen aber nicht
miteinander. Der Pollen liegt in Tetra-
den von 10 pm Durchmesser vor. Die
Randtetraden sind leicht vergréBert
und weisen Sporopolleninkappen von
etwa 2 ym Dicke auf, deren Rander
zum Zentrum des Polliniums herunter-
gezogen sind und zur Mitte der Tetra-
den auslaufen (Abb. 25).

Nach 15 Stunden ist bei Sigmatostalix
picturatissima das Hautchen stark nach
auBen gewdlbt, das Pollinium klebt da-
rauf. Die Wolbung des Hautchens Iasst
sich nur im Semidinnschnitt beobach-
ten. Unter dem Hautchen befinden sich
in lockerer Reihe eine Anzahl von Zellen.
AuBerdem liegen noch zwei weitere Zell-
reihen im unteren Drittel des vom Haut-
chen eingeschlossenen Narbenraumes.
40 Stunden nach der Bestaubung sind
die distalen Pollentetraden (zum Haut-
chen hin) stark vergroBert. Sie weisen
einen Durchmesser von jetzt 20 pm auf.
Die Pollenkeimung setzt nach 4 Tagen
oder friiher ein. Bei der einen bestaub-
ten und untersuchten Blite sind dann
bereits nahezu alle Pollenkérner ausge-
keimt (Abb. 23 und 24). Bei der anderen
nur das am Rande des Polliniums lie-
gende auBere Flnftel (Abb. 21 und 22).
Deutlich l&asst sich erkennen, dass nur
an den Stellen eine Keimung auftritt, die
direkten Kontakt mit dem Hautchen ha-
ben. Zu diesem Zeitpunkt weichen die
Tetraden auseinander. Die Schleimzel-
len sind nicht mehr voll turgeszent, sie
zeigen Plasmolyseerscheinungen.

20. Sigmatostalix guatemalensis,
Pollinium (Po) auf dem Hautchen
(H) liegend

21. Sigmatostalix picturatissima
(Versuchsblite a) 5 Tage nach der
Bestaubung; die Narbenrander
haben die Narbe verschlossen
(Pfeil), Pollinium (Po), Narbe (Na).

22. Wie Abb. 21, Teile des Polliniums bei Versuchsbliite a bereits ausgekeimt (aPo)




23. Wie Abb. 21, jedoch Versuchsblite b, verschlossene Narbe (Pfeil); Pollinium
(Po)
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Auch bei der Gattung Oncidium wird die
Narbe nach der Bestdubung verschlos-
sen. Die Narbenrédnder beginnen sich
schon einen Tag nach der Bestdubung
einwarts zu krimmen. Nach 2 Tagen
wird die Narbe vollstdndig von ihnen
verschlossen. Die Saulenspitze schwillt
im Verlaufe von 3 — 4 Tagen kugelig an.
Die feuchte Narbe ist mit einem Haut-
chen von etwa 7 ym Dicke bedeckt. Die
Randtetraden (10 ym Durchmesser) wei-
sen ebenfalls wie bei Sigmatostalix Spo-
ropolleninkappen auf und sind groBer
als die zentralen. Nach einem Tag lasst
sich noch keine Veranderung der Narbe
und des Polliniums feststellen. Das Pol-
linium liegt auf dem H&autchen. Vier Tage
nach der Bestdubung sieht man das
Pollinium eingeschlossen zwischen den
Séulenfligeln auf dem Hautchen liegen.

24.Sigmatostalix picturatissima, 5
Tage nach der Bestaubung; hier
Versuchsblite b, deutlich mehr
Pollenkérner gekeimt (aPo) als bei
Versuchsbllite a, unter identischen
Versuchsbedingungen

25.Sigmatostalix guatemalensis,
auskeimende Pollenkorner (Pfeile)
5 Tage nach der Bestaubung

26.0ncidium sp. 4 Tage nach der
Bestaubung
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Die Tetraden sind in einzelne Pollen-
kdrner zerfallen und liegen sehr locker
nebeneinander. Die Schleimzellen sind
nicht mehr rund, sondern mehr oder we-
niger langestreckt; manche sind schon
kollabiert (Abb. 26). Es sind noch keine
Pollenschlauche auszumachen.

Auch bei Odontoglossum geht der Nar-
benverschluss rasch vonstatten. Am ers-
ten Tag nach der Bestdubung krimmen
sich die Narbenrander zur Mitte der Nar-
be, bereits am zweiten Tag ist die Narbe
nur noch zu erahnen, die Pollinien sind
vollig eingeschlossen (Abb. 28 — 30).

Narbe und Pollinium gleichen bei
Brassia der vorherigen Gattung. Auch
ein Hautchen ist vorhanden. 4 Tage
nach der Bestdubung sind die am Rand
befindlichen Pollenk&rner aus dem Ver-
band gelockert und vergréBert. Nach 6
Tagen beginnt die Pollenkeimung. Der
Tetradenverband hat sich aufgeldst, es
sind nur noch einzelne Pollenkérner zu
erkennen. Nach 8 Tagen ist trotz Ein-

27. Miltoniopsis vexillaria, Narbe (Na)
mit Hautchen (H) und Pollinium
(Po) 4 Tage nach der Bestau-
bung

28. - 30. Odontoglossum maculatum,
Saule mit Narbe; von links nach
rechts: unbestaubt, 1 Tag und 2
Tage nach der Bestaubung

schluss des Polliniums erst etwa 1/5
der Pollenkérner gekeimt. Die gekeim-
ten Pollenkdrner befinden sich aus-
nahmslos in der Nahe des Narbenka-
nals. Distal ist noch keine Keimung zu
beobachten. Das Pollinium ist vollstan-
dig von Narbenschleim eingehlllt, das
Hautchen ist nicht mehr als solches
auszumachen. Die den Narbenkanal
bildenden Zellen sind langgestreckt-
spindelférmig. Die Pollenschlauche
wachsen zundchst direkt in Richtung
dieser spindelférmigen Zellen und bie-
gen kurz vor deren Erreichen in Rich-
tung Fruchknotenhdhle ab. Der langste
Pollenschlauch ist etwa 1,5 mm lang.

Diskussion

Wie die hohe Gattungs- und Artenzahl
der Orchideen erwarten lasst, fallen die
Ergebnisse beziiglich Bestaubung und
Befruchtung aus den einzelnen Unter-
familien sehr unterschiedlich aus. In
der Familie treten zwei von Grund auf
verschiedene Narbentypen auf (siehe
auch DANNENBAUM et al. 1989), zum
einen die trockene Narbe der Diandrae
(Cypripedioideae), zum anderen die
feuchte, nasse Narbe der Monandrae
(Rest der Orchideen). Mit dem Narben-
typ ist die Ausbildung des Pollens kor-
reliert: Bei der Gattung Paphiopedilum
finden wir trockene, glatte Narben in
Verbindung mit klebrigem Pollen, bei
Phragmipedium stark papillése Nar-




ben mit krimeligem Pollen und bei
den Monandrae klebrige, feuchte Nar-
ben mit trockenem Pollen in Form von
Pollinien bzw. Massulae. Die Diandrae
Paphiopedilum und Phragmipedium
werfen die Bliten nach der Bestau-
bung ab (Paphiopedilum nach etwa
10 Tagen, Phragmipedium nach 5 Ta-
gen), wahrend bei den Monandrae,
soweit beobachtet, die Blitenblatter
vertrocknen oder bei wenigen, wie
Huntleya meleagris (MULLER et WE-
BERLING 1985) und Promenaea sta-
pelioides, die ganze Bllte (Sepalen,
Petalen und Saule) ergrint, fleischig
wird und bis zur Samenreife erhalten
bleibt. Bei der Gattung Paphiopedilum
vergehen 2,5 -5 Monate (GUIGNARD
1886, TREUB 1879, AFZELIUS 1916,
DUNCAN et CURTIS 1942) zwischen
Bestaubung und Befruchtung. Die Pol-
lenschlduche haben am achten Tage
die Trennstelle Bllte/Fruchtknoten
passiert. Diese Trennstelle weist + typi-
sche Merkmale auf, die Zellen sind hier
kleiner, die Mittellamelle ist am achten
Tage bereits aufgeldst. Dadurch run-
den sich die Zellen ab. Es ist keine Ver-
sorgung der Blute mehr mdglich und
auch nicht mehr nétig, denn die Blite
hat ihre Funktion als Pollenempfénger
erflllt, sie l0st sich in ihrer Gesamtheit
ab. Der Narbenkanal ist von lysigenen
Zellresten ausgefillt (LUCKE 1981),
die Erndhrung der Pollenschlauche
ist damit gewahrleistet. Die Samen-
reife dauert bei Paphiopedilum etwa
7 — 9 Monate.

Die Unterfamilien der Orchidoideae
und Spiranthoideae weisen, verglichen
mit den restlichen Unterfamilien, einen
wesentlich klirzeren Zeitraum zwischen
Bestdubung und Befruchtung auf.
Ebenso dauert die Samenreife nicht so
lange, im Durchschnitt nur 2 — 3 Mona-
te. Das mag daran liegen, dass es sich
bei den Vertretern aus diesen beiden
Unterfamilien meistens um Pflanzen
aus Biotopen mit ausgepragt saisona-
lem Wachstum handelt (Trockenperio-
de der Subtropen und der gemaBigten
Breiten). Hier haben die Pflanzen eine
langere Trockenzeit zu Uberdauern, die
meist kurz nach der Blitezeit beginnt.
Die Pflanze kann die Energie, die sie zur
Ausbildung der Samenkapsel bendtigt,
zum Teil noch aus den Blattern bezie-

hen, zum Teil ist sie gendtigt, ihre ge-
speicherten Reserven anzugreifen. Sie
kann es sich einfach energetisch nicht
leisten, lange fir die Entwicklung der
Samen zu brauchen. Die kurze Reifezeit
der Samen der beiden Unterfamilien
weist auch darauf hin, dass sie sich in
diesen Regionen evolutiv entwickelten
und von dort ausgehend bis in die Tro-
pen verbreiteten. Ludisia discolor aus
der Unterfamilie der Spiranthoideae ist
im tropischen Asien beheimatet. Ihre
Pollenkdrner keimen von allen beob-
achteten Orchideen am schnellsten:
4,5 Stunden nach der Bestaubung be-
ginnt hier die Pollenkeimung, nach 50
Stunden sind lediglich noch distal eini-
ge ungekeimte Pollenkdrner zu sehen.
Bei dieser Art lasst sich sehr gut be-
obachten, dass die Keimung der Mas-
sulae erst durch genlgende Wasser-
versorgung ermoglicht wird, denn die
apikalen Pollenkdrner keimen zuerst,
wahrend die distalen offenbar erst mit
der Keimung beginnen, wenn sich die
Massulae kapillar mit Wasser (inklusi-
ve Nahrstoffe) aus dem Narbenschleim
gesattigt haben. Die Pollenkdrner der
Massulae keimen einem Diffusionsgra-
dienten des Narbenschleimes entge-
gen. Vielleicht gibt der Narbenschleim
ein Startsignal fir den Beginn der Pol-
lenkeimung. Allgemein gltig ist das
nicht, denn Orchideenpollen lassen sich
sehr gut auch in vitro zur Keimung brin-
gen (MIWA 1937, CURTIS et DUNCAN
1947). Die Keimungsrate steigt jedoch
deutlich an, wenn die Pollinien mit Nar-
benschleim benetzt werden (CURTIS et
DUNCAN 1947). Die Narbenzellen er-
scheinen lichtmikroskopisch im L&ngs-
schnitt deutlich granuliert, was auf eine
starke Aktivitat hindeutet. In diesen Zel-
len wird in Mengen der Narbenschleim
produziert. Bei Ophrys lutea aus der
Unterfamilie der Orchidoideae, vorkom-
mend in der Macchia bzw. Garrigue der
Mittelmeerldnder, sind die Verhaltnisse
ganz ahnlich. Hier ist nach 3 Tagen die
Pollenkeimung vollstédndig abgeschlos-
sen.

Die Epidendroideae zeichnen sich zum
Teil durch den Besitz eines Hautchens
Uber der Narbenflache aus. Ein Neuer-
werb im Vergleich zu den vorher behan-
delten Unterfamilien. Das Hautchen,
das weder physiologisch noch anato-
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misch bislang genauer untersucht ist,
schliet die Narbe von der Umwelt ab.
Da die Vertreter beider Unterfamilien in
den Tropen und Subtropen beheimatet
sind, liegt es nahe, dem H&utchen eine
Schutzfunktion der Narbe und des nu-
tritiven Narbenschleims zuzusprechen.
Zum einen wachsen die Orchideen aus
diesen Unterfamilien in feuchten Ge-
bieten, wo heftige Tagesregen den Nar-
benschleim auswaschen oder verdin-
nen konnten, zum anderen kommen
sie in Savannen oder ahnlich trockenen
Gebieten vor, bzw. blihen sie in der
Trockenzeit der Passatgebiete, wo die
Narbe vor dem Austrocknen geschutzt
oder zumindest der Wasserverlust re-
duziert werden muss. Unter dem Haut-
chen befindet sich Narbenschleim, in
dem langliche, intakte Zellen flottieren
(siehe auch CALDER et SLATER 1985),
die sich noch geraume Zeit in vitro kul-
tivieren lassen, jedoch nicht teilen (BEI-
DERBECK, personliche Mitteilung). Bei
den Zellen handelt es sich wahrschein-
lich um abgeléste Narbenpapillen.
Rasterelektronenmikroskopisch zeigen
die Unterfamilien Uberwiegend + pa-
pilldse Narbenoberflachen (DANNEN-
BAUM et al. 1989), deren Papillen in
Langsrichtung angeordnet sind. Da der
Narbenschleim sehr viskos ist, vermo-
gen sich die abgeldsten Zellen selten
zu drehen, sie bleiben in der Matrix des
Schleimes eingebettet und erscheinen
so im Querschnitt rund.

Die Randtetraden der untersuchten
Epidendroideae Laelia purpurata und
Pleurothallis galeata sind mit Sporopol-
leninkappen versehen, die auch nach
der Pollenkeimung erhalten bleiben. So
I8sst sich oftmals noch die GréBe eines
total ausgekeimten Polliniums ausma-
chen. Da die Pollinien sehr kompakt
aufgebaut sind, ist es fir die Pflanze
sehr 6konomisch nur die Randtetraden
mit Sporopollenin auszustatten, die in-
neren Tetraden werden damit von den
AuBeren geschiitzt.

Der Beginn der Pollenkeimung erfolgt
bei Laelia pupurata nach einem Tag, bei
Pleurothallis galeata nach 40 Stunden.
Der Zeitraum zwischen Bestaubung und
Beginn der Pollenkeimung ist bei den
untersuchten Vertretern der Unterfami-
lie der Epidendroideae signifikant l1&nger
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als bei den untersuchten Orchidoideae
und Spiranthoideae. Innerhalb der Un-
terfamilie der Epidendroideae zeigt die
Subtribus Stanhopeinae die kirzeste
Pollenkeimungszeit. Da nur Schnitte
3 bzw. 4 Tage nach der Bestdubung
vorliegen und hier bereits die Pollen-
schlduche 2,5 bzw. 8 mm lang sind,
wird auf eine Pollenkeimungszeit von
ca. 2 Tagen extrapoliert. Bei den restli-
chen Subtriben zeigt sich eine deutlich
lAngere Zeitspanne zwischen Bestau-
bung und Befruchtung. Sie liegt bei
Sigmatostalix bei 3 — 4 Tagen, Oncidium
>4 Tagen, Miltoniopsis >4 Tagen,
Bifrenaria 5 — 6 Tagen (extrapoliert) und
Brassia 6 Tagen. Die Keimungsdauer
der Pollinien korreliert nicht mit der Rei-
fungszeit der Samen bzw. der Samen-
kapseln, denn eine Coryanthes-Kapsel
reift nach 2 Monaten, die von Stanhopea
bendtigt jedoch 7 -9 Monate (beide
Subtribus  Stanhopeinae), Oncidium
braucht durchschnittlich 4 Monate,
Odontoglossum (eine nahe Verwand-
te zur letzteren) schon 12 Monate. Die
Reifungszeit scheint vielmehr abhangig
zu sein von dem jeweiligen Biotop der
Pflanzen, bzw. deren Wachstumsstra-
tegie. So wachst z. B. Coryanthes heil3
und dauerfeucht, Stanhopea tempe-
riert, Oncidium in allen Temperaturbe-
reichen und Odontoglossum meist kihl
bis temperiert. Coryanthes wachst in
Ameisengérten, die Ameisen versorgen
ihre Pflanzen bestens, sodass die Sa-
menkapseln sehr schnell reifen kénnen.
Auch die Samenanzahl, die die einzel-
nen Arten ausbilden, kdnnte eine Rolle
spielen.

Wahrend bei allen untersuchten Vertretern
der Unterfamilie der Epidendroideae die
Narbe nach der Bestdubung verschlossen
wird, bleibt sie bei allen anderen Unterfa-
milien der Orchideen makroskopisch un-
verandert. Bei den Subtriben Oncidiinae
und bei Acriopsis (Cymbidiinae) wird die
Narbe durch Einwértskrimmung der Nar-
benrander verschlossen. Die Gattung
Anguloa (Maxillariinae) verschlieBt ihre
Narbe mit den beiden Seitenzdhnen des
dreizdhnigen Rostellums. Ebenso wird
die Narbe bei Coelogyne cristata LiNDL.
(Coelogyninae) durch das hier anders ge-
staltete Rostellum verschlossen. Bei den
Stanhopeinae schwillt die ganze Sau-
le nach der Bestdubung an, sodass der

schmale Narbenspalt zugedriickt wird
und das Pollinium von einer vorher recht-
winkligen Orientierung in eine gerade Linie
zum Narbenkanal gebracht wird. Der Ver-
schluss scheint fur die Pflanze sinnvoll zu
sein, denn dadurch wird vermieden, dass
ein weiteres, also Uberflissiges Pollinium
auf die Narbe gelangt. AuBerdem haben
z. B. Pflanzenparasiten, wie Pilze und
Bakterien nicht die Mdéglichkeit durch die
dauerfeuchte Narbe in die Pflanze einzu-
dringen (Pilzsporen bendtigen eine gewis-
se Zeit in dauerfeuchter Umgebung, um
auszukeimen). Da sich in keiner der unter-
suchten Pflanzen Pilzhyphen finden las-
sen, kann ein selektiv auf Pilze wirkender
Abwehrmechanismus postuliert werden.
Wie kann die Pflanze aber Pilzhyphen
von Pollenschlduchen unterscheiden?
Liegt hier ein &ahnlicher Mechanismus
vor wie die Akzeptanz des Embryos bei
den Saugern (DUMAS, KNOX et GAU-
DE 1985)? AuBerdem muss die Pflanze
friihzeitig erkennen, ob es sich um even-
tuell selbstinkompatiblen Pollen handelt
(nur bei Orchideen mit Selbstinkompa-
tibilitét; in der Familie nicht sehr ausge-
pragt). Liegt ein Teil der Informationen
vielleicht in dem Hautchen? Enthélt das
Hé&utchen vielleicht Erkennungsproteine
ahnlich der Pellicula bei Brassica (Brassi-
caceae), die als proteinreiche Schicht auf
der Narbe liegt und durch eine Antigen-
Antikdrper Reaktion die Auskeimung von
selbstinkompatiblem Pollen verhindert.
Durch eine solche Interaktion wird mittels
Lipiden, Proteinen und Glycoproteinen
der Wasserreflux gesteuert, sodass der
falsche Pollen nicht hydratisiert wird und
somit auch nicht keimen kann (DUMAS,
KNOX et GAUDE 1985). Von zwei Autoren
wurden bereits Stoffe aus diesen beiden
Stoffklassen in Orchideennarben nach-
gewiesen: Bei Epipactis atropurpurea
Lipide und Polysaccharide (PAIS 1974)
und bei Dendrobium speciosum Polysac-
charide, Lipide und Proteine (CALDER et
SLATER 1985). Es ist méglich, dass das
Hé&utchen eine Barriere fur den Wasser-
reflux darstellt, die erst nach Kontakt
mit dem richtigen Pollen beseitigt wird.
Bastardierungsversuche bei Orchideen
(HILDEBRANDT 1865) haben ergeben,
dass sich bei vielen Arten eine Entwick-
lung der Samenanlagen durch Aufbringen
von artfremdem Pollen auslésen I&sst,
die auswachsenden Pollenschlduche
aber bald zugrunde gehen. Zygopetalum

mackayi Hook. bildet keimungsfahige Sa-
men aus, wenn die Pflanze mit Pollinien
aus einer beliebigen Orchideengattung
bestaubt wird. Die F1-Generation ist dann
ausgesprochen metroklin (HURST 1899,
1900 und 1903). SUESSENGUTH konnte
1923 nachweisen, dass die so erzeugten
Samen apogam, d. h. ohne Befruchtung
entstanden sind. Es liegt nahe, dass von
dem Pollinium ein Stoff abgegeben wird,
der die Ei-Entwicklung auslést, und dass
dieser Stoff bei allen Orchideen derselbe
ist. Versuche hierzu haben ergeben (HU-
BERT et MATON 1939), dass Naphtyles-
sigsaure-Kristalle (NES) auf Narben einer
Cymbidium-Hybride oder Oncidium lon-
gipes aufgebracht, parthenokarpe Friich-
te erzeugen. Die Agar-Bléckchen verur-
sachten jedoch keinen Narbenverschluss
an Miltoniopsis vexillaria. Entweder war
die Konzentration der Phytohormone,
die an Stelle der Pollinien auf die Narbe
aufgebracht wurden, zu gering, oder die-
ser Mechanismus ist unabhéngig von der
Auslésung der Ei-Entwicklung und wird
von anderen Faktoren ausgelost.

Warum lassen sich bei den Orchideen
so leicht Hybriden erzeugen? Liegt es
vielleicht an dem zeitlich langen Zwi-
schenraum zwischen Bestdubung und
Befruchtung? Wahrend der richtige Pol-
len optimale Verhéltnisse auf der Narbe
und im Narbenkanal vorfindet und rela-
tiv schnell in die Fruchtknotenhdhle ge-
langt, dort aber bis zur Ausbildung der
befruchtungsfahigen Samenanlage war-
ten muss, hat der falsche Pollen, wenn
er nicht als solcher erkannt wird, die
Méglichkeit langsam in die Fruchtkno-
tenhohle einzuwachsen, um rechtzeitig
zur Befruchtung anwesend zu sein. Da
die Bestaubung der verschiedenen Or-
chideenarten meist nur von einem ein-
zigen Bestauber ermdglicht wird, ist es
wahrscheinlich, dass auf die Erkennung
des richtigen Pollens bei vielen Arten
kein groBer Wert gelegt wird, denn der
falsche Pollen wird durch die hochspezi-
fische Bestdubung ausgeschaltet.

Mit der Entwicklung der Strategie sehr
viele, sehr kleine Samen ohne Nahrge-
webe auszubilden, muss fur die Orchi-
deen eine maximale Bestdubung ge-
wabhrleistet sein (im Gegensatz hierzu
die ebenfalls entwicklungsgeschicht-
lich jungen Poaceen mit sehr wenigen,



sehr groBen, nahrstoffreichen Samen
und kleinstem windverbreitetem Pol-
len). Das wird mit der Ubertragung von
Pollenmassen, den Pollinien, ermég-
licht. Die Pollinien wiederum mussen
fest auf der Narbe haften. Bei anderen
Blutenpflanzen postulieren DUMAS,
KNOX et GAUDE dafir elektrostatische
Krafte. Fur die Orchideen kann das
kaum gentgen, denn das Verhdltnis
Gewicht/aufliegende Oberflache wird
bei einem groBen Pollinium zu ungiins-
tig. AuBerdem wirkt der festhaltenden
Kraft der Narbe noch die des sich ent-
fernenden Bestdubers entgegen, an
dem das Pollinarium mittels Viscidium
unldsbar festgeklebt ist. Letztere wird
schlieBlich durch den Abriss des Pol-
liniums vom Caudiculum aufgehoben.
Die Klebefahigkeit der Orchideennarbe
ist also enorm. Sie muss starker sein
als die ZerreiBkraft des Caudiculums
plus Schwerkraft des Polliniums.

Von HESLOP HARRISON wurde
1981 ein Narben-Katalog aufgestellt,
in den sich jedoch viele Monandrae
nicht einordnen lassen. CALDER et
SLATER holten das nach. Die beiden
Autoren untersuchten ausgiebig die
Narbe von Dendrobium speciosum
und schlugen die Charakterisierung
WDc (Wet Detached-cellular) flr den
feuchten Narbentyp mit flottierenden
Zellen vor. Dieser Narbentyp ist weit
verbreitet bei den Orchideen. Er wur-
de bei Coelogyne cristata (MOLISCH
1930), Ophrys lutea (PAIS 1969), so-
weit beobachtet auch bei Pleurothallis
galeata, Oncidium sp., Miltoniopsis
vexillaria, Sigmatostalix picturatissima,
Sigmatostalix guatemalensis, Lycaste
fimbriata gefunden. Ludisia discolor
besitzt eine Narbe, die mit WN cha-
rakterisiert ist: "surface wet, receptive
cells non-papillate; secretion usually
copious" (HESLOP HARRISON 1981).
Die Narbe von Paphiopedilum gehort
in die Kategorie DN (surface dry, non
papillate): eine trockene Oberflache
ohne Papillen. Bei Phragmipedium fin-
det man den Narbentyp DPU (surface
dry, papillae unicellular), mit trockener
Narbe und einzelligen Papillen.

Bei allen beobachteten Orchideen
wachsen die Pollenschlduche zunachst
senkrecht auf die Narbenflache zu, um

dann kurz vor dem Erreichen der Fla-
chen in Richtung Narbenkanal abzubie-
gen. Wie merken die Pollenschlduche
nun, wann und wo sie abbiegen mus-
sen? Vermutlich wachsen die Pollen-
schlduche zwei Diffusionsgradienten
entgegen. Der eine geht von der Nar-
benoberflache aus, der andere von der
Fruchtknotenhdhle. Zunachst reagieren
die Pollenschlduche auf den der Nar-
benoberflache. Wenn die Konzentration
des abgegebenen Stoffes ausreichend
groBB geworden ist, schaltet ein Erken-
nungsmechanismus (Trigger) auf den
anderen Gradienten, den der Frucht-
knotenhohle, um. Der Pollenschlauch
wéchst nun in Richtung Narbenkanal.

Bei allen Pollenkdrnern lasst sich be-
obachten, dass sich diese vor der Kei-
mung ein wenig vergréBern, quellen.
Der Pollen muss also vor der Keimung
ausreichend mit Wasser versorgt sein,
welches von der Narbe zu Verfligung
gestellt wird. Das VerflieBen der Pol-
lenmassen bei Paphiopedilum und
Phragmipedium weist darauf hin, dass
bei diesen, nach der Bestaubung von
trockenen Narben, ein Wasserreflux in
die aufgebrachten Pollenmassen statt-
findet. Bei Phragmipedium ist er so
stark, dass einen Tag nach der Bestau-
bung der vorher krimelige, matte Pol-
len glanzend erscheint, die Zwischen-
rdume also mit Flussigkeit ausgefullt
sind. Es ergibt sich somit fir den mann-
lichen Gametophyten folgendes Bild:

Bestaubung
o}
Ruhephase (Diffusion von Wasser)
o
Keimung des Pollens
o
Wachstum der Pollenschlduche senk-
recht zur Narbenoberflache
o
Richtungsanderung der Pollenschlau-
che in Richtung Fruchtknotenhdhle
o
Ruhephase (Warten der Pollenschldu-
che auf die vollstandige Ausbildung
des weiblichen Gametophyten)
o
Erneutes Wachstum der Pollenschldu-
che in Richtung Mikropyle
o
Befruchtung
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Alle die beobachteten Tatsachen sind
stimmig mit der von DRESSLER 1993
und von PRIDGEON et al. 1997 - 2010
aufgestellten Orchideen-Systematik. Das
relativ schnelle Auskeimen der Pollinien
der Spiranthoideae und Orchidoideae
ist mit der Anpassung an ihren terrest-
rischen Lebensraum zu erklaren, die sie
bei den Unterfamilien unabhéngig von-
einander erworben haben kénnten. Die
bei der epiphytischen Unterfamilie, der
Epidendroideae, bendétigte recht lange
Zeit zur Auskeimung ihres Polliniums
wird erst durch die Evolution des Haut-
chens ermdglicht. Die Cypripedioideae
nehmen mit ihrer andersartigen Nar-
benoberflaiche und dem gesamten Ab-
wurf ihrer Blite nach der Bestdubung
eine AuBenseiterstellung ein.

Zusammenfassung

Die Keimung der Orchideenpollen wird,
wie bei den anderen Blltenpflanzen
auch, durch Wasser, welches von der
Narbe zur Verfligung gestellt wird, ge-
wahrleistet. Es treten bei den Orchideen
drei Narbenformen auf, eine trockene
und zwei feuchte Arten. Eine zeigt flot-
tierende Zellen im Narbenschleim. Die
Zeitspanne zwischen Bestdubung und
Pollenkeimung ist in der Familie sehr
unterschiedlich, innerhalb der einzel-
nen Subtriben jedoch relativ konstant.
So weisen die Orchidoideae, die Unter-
familie mit primér terrestischen Vertre-
tern, die kirzeste Pollenkeimungszeit
auf, wahrend die Epidendroideae mit
ihren hauptséchlich epiphytischen Ver-
tretern am langsten zur Auskeimung
ihrer Pollinien bendétigen.

Bei den Epidendroideae tritt etwa
1-2 Tage nach der Bestdubung ein
Verschluss der Narbenoberflache ein.
Das kann durch Einwértskrimmung
der seitlichen Narbenrénder (Subtriben
Oncidiinae und Cymbidiinae), durch
Verschluss mittels Rostellum (Coe-
logyninae und Maxillariinae) oder
durch Anschwellen der ganzen Saule
(Stanhopeinae) geschehen.

Epidendroideae sind zum Teil durch
den Besitz eines Hautchens, das die
Narbenoberflache vollstandig von der
AuBenwelt abschlieBt, ausgezeichnet.
Das Pollinium gerat bei der Bestéu-
bung mit ihm in Kontakt, wird fest-
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gehalten und bleibt auf ihm liegen.
Die Pollenkeimung setzt auf diesem
Hautchen ein. Die Pollenschlduche
durchwachsen es dann, ohne es zu
zerstéren. Vermutlich wird es durch die
Pollenschlauchspitzen punktuell enzy-
matisch aufgeldst.

Die Diandrae, die Vertreter mit zwei
Antheren, werfen ihre Bliten nach der
Bestaubung ab, wahrend bei den Mon-
andrae die Blutenblatter nach der Be-
stdubung vertrocknen oder in seltenen
Féllen ergriinen.

Die Bestdubungs- und Befruchtungs-
verhéltnisse bei den Orchideen reihen
sich mit ihren Fakten im wesentlichen
in die bestehende systematische Un-
tergliederung der Familie ein.

Summary

The germination of orchid pollen, as
in other flowering plants, is ensured
by water, which is provided by the
stigma. Three types of stigma occur in
orchids, one dry and two moist types.
One shows floating cells in the stigma
mucilage. The time interval between
pollination and pollen germination var-
ies greatly in the family, but is relatively
constant within the individual subtribes.
Thus, the Orchidoideae, the subfamily
with primarily terrestrial representa-
tives, show the shortest pollen germi-
nation time, while the Epidendroideae
with their mainly epiphytic representa-
tives need the longest to germinate
their pollinia.

In the Epidendroideae, closure of the
stigma surface occurs about 1-2
days after pollination. This can hap-
pen by inward curvature of the lateral
stigma margins (subtribes Oncidiinae
and Cymbidiinae), by closure by
means of the rostellum (Coelogyninae
and Maxillariinae), or by swelling of the
whole column (Stanhopeinae).

Epidendroideae are partly distin-
guished by the possession of a pelli-
cle which completely seals the stigma
surface from the outside world. The
pollinium comes into contact with it
during pollination, is held and remains
on it. Pollen germination begins on this
pellicle. The pollen tubes then grow

through it without destroying it. Pre-
sumably, it is enzymatically dissolved
at certain points by the pollen tube tips.

The Diandrae, the representatives with
two anthers, discard their flowers after
pollination, while in the Monandrae the
petals dry up after pollination or turn
green in rare cases.

The pollination and fertilization rela-
tionships in the orchids are essentially
in line with the existing systematic sub-
division of the family.
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Glossar

Diandrae — Cypripedioideae, Unterfa-
milie der Orchideen, die zwei Antheren
ausbildet;

Hautchen — Abschluss der Narben-
oberflache gegen die Umwelt, Uber das
weder  anatomisch-morphologische
noch physiologische Erkenntnisse
vorliegen; darunter befindet sich ge-
schutzt der Narbenschleim.

Massulae - +Prismatische Pollenpa-
kete, die durch elastische Faden zu-
sammengehalten werden; aus Pollen-
tetraden zusammengesetzt, bilden sie
bei den Spiranthoideae und bei den
Orchidoideae das Pollinium.
Monandrae - Zusammenfassung der Un-
terfamilien Spiranthoideae, Orchidoi-
deae, Vanilloideae und Epidendroideae,
welche nur eine Anthere besitzen;
Narbenkanal - Ein Teil der Saule, der
gut vom umgebenden Saulengewebe
unterschieden ist, meist aus lysigenem
Narbengewebe entstanden. Der Nar-
benkanal beginnt an der Narbe und er-
streckt sich bis in den Fruchtknoten. Er
ernahrt die Pollenschlauche und leitet
sie ins Ovarium.

Pollinium - Aggregation von  Pol-
lenkdrnern einer Antherenhélfte; sie
kénnen fest zusammengeklebt (bei
den meisten Orchideen) oder locker
zusammengehalten sein (z. B. bei
Phragmipedium und Selenipedium).
Pollinien liegen immer in gerader An-
zahl vor (2, 4, 6 oder 8).

Pollinarium - Die Bestdubungseinheit
bei Orchidaceen. Es besteht aus dem
vollstandigen Satz an Pollinien und
den dazugehoérigen Teilen Stipes und
Viscidium.

Rostellum - Teil der Narbe, dritter ste-
riler Narbenlappen, der die Anthere von
der Narbe trennt; bei vielen Orchideen
fir die Fixierung der Pollinien auf den
Bestéuber verantwortlich;

Saule - Verwachsungsprodukt aus
Antheren, Griffel und Narbe, wird auch
Gynostemium genannt;

Stipes — Verbindet die Pollinien mit
dem Viscidium;

Viscidium - Klebescheibe, die das
Pollinium am Bestauber festheftet
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